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Kutikula je lipidickou strukturou pokrývající nadzemní rostlinné orgány, která poskytuje 
rostlině mechanickou pevnost a slouží jako ochranná bariéra. Skládá se především z polyesteru 
kutinu a vosků, odvozených z velmi dlouhých mastných kyselin. Vznikají ve dvou na sobě 
nezávislých biosyntetických dráhách. Kutikulární biosyntetický aparát je velice složitý a 
využívá velké množství enzymů, které mohou mít redundantní funkce, mohou se vyskytovat 
ale v odlišných pletivech nebo mohou využívat substráty různých délek. Mechanismy 
transportu monomerů kutinů a vosku a organizace kutikuly závisí na aktivitě ABC přenašečů, 
lipidových přenášečových proteinech LTP, kutin syntázách a kutinzomech. Znalosti o těchto 
dynamických procesech jsou fragmentární a dosud nebyly integrovány do většího buněčného 
kontextu. Bylo rovněž naznačeno těsné spojení mezi kutikulou a polysacharidovou buněčnou 
stěnou, které byly dosud vnímané jako dvě nezávislé entity. Složitost těchto dějů odráží i přísná 
regulace na transkripční a posttranskripční úrovni. Klíčovými regulátory vzniku kutikuly 
během vývoje rostliny jsou transkripční faktory SHINE, MIXTA-like a protein CFL1 s WW-
doménou, zatímco při odpovědi rostliny na abiotický stres jsou důležité ABA-dependentní 
MYB transkripční faktory. Recentní výzkum také ukazuje, že může syntéza kutikuly může 
oscilovat během dne. Tato práce má za cíl shrnout recentní poznatky o komplexních 
mechanismech vzniku kutikuly. 
 














The cuticle is a lipidic structure covering plant aerial organs, providing mechanical rigidity and 
acting as a protective barrier. It contains the cutin polyester and waxes, which are derived from 
very-long-chain fatty acids. These compounds are synthesised in two separate pathways. The 
cuticular biosynthetic machinery is incredibly complex and employs a multitude of enzymes, 
some of which are functionally redundant, are present in different tissues or catalyse reactions 
with substrates of various chain lengths. The mechanisms of how these compounds are 
transported and how the cuticle is assembled rely on ABC transporters, LTP lipid carrier 
proteins, cutin synthases, and cutinsomes. Knowledge of these highly dynamic processes is 
very fragmented and the integrated model of cutin synthesis is yet to be elucidated. A tight 
connection between the cuticle and the cell wall, conventionally seen as two separate entities, 
has also been implied. The complexity of these mechanisms is also reflected in their 
transcriptional and post-transcriptional regulation. While SHINE and MIXTA-like 
transcriptional factors and the WW-domain protein CFL1 regulate the cuticle’s synthesis 
throughout a plant’s development, ABA-dependent MYB transcriptional factors are important 
during abiotic stress. Recent research also shows that the cuticle’s regulation might follow the 
diurnal cycle. This work aims to review the recent progress made in understanding of these 
complex mechanisms.  
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Při přechodu na souš se rostliny setkaly s rizikem desikace, větší intenzitou UV záření a 
potřebou mechanické podpory. Jedním z řešení těchto problémů je hydrofobní kutikula, 
deponovaná na povrch epidermis. Recentní práce nabízejí pohled do její rané evoluce. 
Homology mnoha genů, spojených se vznikem kutikuly, najdeme i u řas – je ale zřejmé, že zde 
plní jinou funkci (Kong et al., 2020). Rovněž se zjistilo, že genetické vybavení mechorostů, 
které kutikulu mají, je pestřejší, a je zase patrná homologie s cévnatými rostlinami. Proto se 
zdá, že kutikula je velice ancestrální struktura, kterou mohl mít společný předek všech 
terestrických rostlin (Kong et al., 2020).  
Otázka, co kutikula je a z čeho se skládá, je však předmětem diskuze. V 19.století byla 
rostlinná kutikula definovaná jako struktura nezávislá na polysacharidech buněčné stěny a 
skládající se z viditelných vrstev (von Mohl 1847 dle Fernández et al., 2016). Později byly tyto 
jednotlivé vrstvy definované: vnější vrstva, obsahující epikutikulární vosky; kutikula samotná 
(СP, cuticle proper); kutinizovaná vrstva buněčné stěny (CL, cuticular layer), kterou také lze 
rozlišit na vnější a vnitřní (Wattendorff a Holloway, 1980). Kutikula samotná obsahuje 
polyester kutin, skládající se převážně z hydroxylovaných C16 a C18 mastných kyselin, což 
jedním z prvních popsal Matic, 1956. V malém počtu byly nalezeny fenolické látky (Riley a 
Kolattukudy, 1975) a glycerol (Graça et al., 2002). V posledních letech se objevují práce, 
zdůrazňující význam polysacharidové složky kutikuly a interpretující ji jako nehomogenní 
lipidickou složku buněčné stěny (Fernández et al., 2016). Následující text se však bude držet 
konvenční klasifikace a bude se věnovat jen nejznámějším složkám kutikuly: kutinu a vrstvě 
epikutikulárních vosků, jejichž biosyntetické dráhy jsou na sobě nezávislé.    
Je zřejmě, že mechanismy vzniku kutikuly jsou velice složité. První studie ze druhé 
poloviny 20.století se zabývají biochemií kutikuly: jaké jsou monomery kutinu a složky vrstvy 
epikutikulárních vosků, a jaké reakce k jejich syntéze vedou. Tyto poznatky byly rozšířeny 
prací s mutanty. Byla popsaná celá sada eceriferum (cer) mutantů Arabidopsis thaliana 
s narušenou vrstvou epikutikulárních vosků (Koornneef et al., 1989; McNevin et al., 1993). Na 
základě popisu jejich fenotypů byl sestaven první kompletní model biosyntézy epikutikulárních 
vosků, který platí i dodnes (Jenks et al., 1995). Během posledních dvaceti let byla 
identifikovaná většina cer genů, jejichž produkty plní biosyntetické, transportní nebo regulační 
role. Později došlo i k identifikaci genů, spojených s biosyntézou kutinu. Nejdéle známým 




2001). Genů spojených s biosyntézou kutinu bylo popsáno mnohem méně, ale jejich seznam se 
neustále zvětšuje. V posledních letech rovněž přibývají práce, které se zabývají nejen 
biosyntézou kutikuly, ale i transportem jejích složek do buněčné stěny a transkripční regulací, 
čímž zapojují její vývoj do většího buněčného a ontogenetického kontextu. Většina současných 
poznatků pochází z Arabidopsis, ale šíří se využití nových modelových organismů, u kterých 
lze mechanismy vzniku kutikuly studovat. Nejdůležitějším modelovým organismem je rajče, u 
kterého byl popsán mechanismus polymerizace kutinu (Yeats et al., 2014). 
Cílem této práce je shrnout poznatky o molekulárních mechanismech vzniku kutikuly, 
převážně její biosyntézy, na příkladě modelového organismu Arabidopsis thaliana. Občas se 
bude tato práce obracet i k jiným modelovým organismům. Bude také pojednáno o hypotézách, 
jak můžou být složky kutikuly sekretované na povrch buněčné stěny; kde, kdy a jak dochází 
k polymeraci kutinu. Poslední kapitola se věnuje klíčovým regulačním modulům, 
zodpovědným za centrální transkripční regulací vývoje kutikuly během ontogeneze a stresové 
odpovědi. 
2 Biosyntéza kutikuly 
2.1 Aktivace mastných kyselin  
Předpokládá se, že C16 a C18 mastné kyseliny, transportované z plastidu do 
endpoplazmatického retikula (ER), jsou následně aktivované navázáním koenzymu A (CoA) 
za vzniku acyl-CoA (Schnurr et al., 2004). Aktivaci v biosyntetické dráze kutikuly katalyzují 
enzymy LACS1 (long-chain acyl-CoA synthetase 1) (Lü et al., 2009), LACS2 (Schnurr et al., 
2004) a LACS4 (Zhao et al., 2019). Ví se, že tyto enzymy jsou lokalizovány v ER (Weng et al., 
2010; Jessen et al., 2015). Společným znakem jejich mutantů je výrazně snížený obsah kutinu 
a vrstvy epikutikulárních vosků (Schnurr et al., 2004; Bessire et al., 2007; Lü et al., 2009; Zhao 
et al., 2019). LACS1 a LACS2 jsou funkčně redundantní: lacs1 a lacs2 jsou postižené méně 
než dvojitý mutant lacs1 lacs2 (Lü et al., 2009). Nicméně u lacs1 byla pozorovaná akumulace 
C18 monomerů, ke které u lacs2 nedochází. Z toho plyne, že má LACS1 afinitu k C16 
prekurzorům, zatímco substrátem LACS2 můžou být C16 i C18 mastné kyseliny (Lü et al., 
2009).  Vliv LACS4 na kutikulu je méně jasný, ale předpokládá se, že aktivuje mastné kyseliny 
podobně, jako LACS1 a LACS2. Trojitý mutant lacs1 lacs2 lacs4 má nejnižší obsah kutinu a 
vosků ze všech lacs mutantů. Otázkou zůstává, proč je trojitý mutant tak ovlivněn, zatímco 




2.2  Syntéza monomerů kutinu  
Prekurzory kutinu jsou C16 a C18 mastné kyseliny, syntetizované de novo v plastidech a 
aktivované navázáním CoA. Lokalizace následujících reakcí je diskutabilní: je velice rozšířená 
představa, že všechny tyto reakce probíhají v lumen ER. Ilustrativní je např. přehledový článek 
Pollard et al., 2008. Tato představa plyne ze starších prací, ve kterých biosyntetické reakce jsou 
asociované s mikrozomy (Soliday a Kolattukudy, 1977), což jsou artefakty derivované z ER 
(Palade a Siekevitz, 1956). Ve skutečnosti pouze jeden biosyntetický enzym byl nalezen v ER 
pomocí zeleného fluorescentního proteinu (green fluorescent protein, GFP) (Gidda et al., 2009). 
Existuje alternativní hypotéza o lokalizaci biosyntézy kutinu na cytosolické straně membrány 
ER (Pineau et al., 2017), o které bude pojednáno v kapitole 2.2.2, ale je poměrně nová. Nelze 
proto říct, že existuje jedinečný, empirickými daty podpořený názor na prostorové uspořádání 
biosyntézy kutinu. 
Hydroxylace ω-konce je první reakce, sdílená všemi prekurzory (Kolattukudy a Walton, 
1972). Další kroky se liší pro nasycené a nenasycené mastné kyseliny. Nasycené C16 
prekurzory jsou dál hydroxylované za vzniku 10,16-dihydropalmitové kyseliny (Walton a 
Kolattukudy, 1972). U nenasycených C18 prekurzorů se na místě dvojné vazby tvoří epoxidová 
skupina, která může být následně hydroxylována za vzniku kyseliny 9,10,18-
trihydroxystearové (Croteau a Kolattukudy, 1974). Alternativou těchto dvou drah je syntéza 
karboxylové skupiny na hydroxylovaném ω-konci za vzniku dikarboxylové kyseliny 
(Kurdyukov et al., 2006a). Průběh biosyntézy prekurzorů kutinu znázorňuje obr. 1. Společný 
pro tyto tři dráhy je tvorba 2-monoacylglycerolů (2-MAG), což je poslední krok syntézy.  
 
Obrázek 1: Přehled jednotlivých modifikací C16 a C18 prekurzorů kutinu. CYP, cytochrom P450. HTH, 





ω-hydroxylaci mastných kyselin v biosyntetické dráze kutinu katalyzují tři enzymy: CYP86A8 
(Wellesen et al., 2001), CYP86A2 (Xiao et al., 2004) a CYP86A4 (Li-Beisson et al., 2009).  
Jsou to cytochromy P450 a patří k podrodině CYP86A, která u huseníčku zahrnuje 5 paralogů 
(Duan a Schuler, 2005). Většina známých eukaryotických CYP jsou proteiny 
s transmembránovou doménou, asociující s membránou ER, což je shrnuto např. Graham‐
Lorence a Peterson, 1996. O podrodině CYP86A se to přesně neví. Co se týče ostatních 
paralogů z podrodiny CYP86A, CYP86A1 se exprimuje pouze v kořeni a je klíčovým hráčem 
ve vzniku suberinu (Höfer et al., 2008). Význam CYP86A7, k jehož expresi většinou dochází 
v květu, stonku a šešulce (Duan a Schuler, 2005), nebyl doposud demonstrován. CYP86A7 má 
in vitro nejmenší afinitu k C18 prekurzorům kutinu, a jeho odhadovaná struktura usnadňuje 
navázání kratších mastných kyselin, které se v kutikule nevyskytují (Rupasinghe et al., 2007). 
Je regulován stejně jako CYP86A4 a některé geny biosyntézy vosků (Kannangara et al., 2007), 
což však ukazuje na roli v syntéze kutikuly jenom nepřímo.  
CYP86A2, CYP86A4 a CYP86A8 jsou schopné vázat stejný substrát, i když in vitro k němu 
vykazují odlišnou afinitu (Rupasinghe et al., 2007). Výjimkou jsou kyseliny 9,10-
epoxystearová a 9,10-dihydroxystearová, které dokážou vázat pouze CYP86A2 a CYP86A4, i 
když ke katalýze nedochází kvůli velké vzdálenosti ω-konce od katalytického místa 
(Rupasinghe et al., 2007). Liší se exprese těchto enzymů: CYP86A2 a CYP86A8 jsou 
exprimovány ve všech pletivech, zatímco CYP86A4 není exprimován v listech a kořeni (Duan 
a Schuler, 2005). Konzervovaná primární sekvence a struktura aktivního místa a další již výše 
uvedené podobnosti naznačují funkční redundanci (Duan a Schuler, 2005; Rupasinghe et al., 
2007), což však zatím nebylo detailně popsáno. 
2.2.2 Hydroxylace uvnitř řetězce 
Hydroxylaci nasycených C16 monomerů katalyzuje CYP77A6, což ukázala práce Li-Beisson 
et al., 2009. Kutikula mutanta cyp77a6 neobsahuje žádnou 10,16-dihydropalmitovou kyselinu, 
ale má zvýšený obsah kyseliny 16-hydroxypalmitové a 1,16-dikarboxylpalmitové. 
Biochemická funkce CYP77A6 byla zároveň demonstrována in vitro. Je proto zřejmě, že plní 
v biosyntéze nasycených monomerů kutinu roli hydroxylázy (Li-Beisson et al., 2009).  
Mechanismus hydroxylace nenasycených C18 monomerů je odlišný. Dvojná vazba je 
epoxylována a poté hydroxylována. Produkty těchto dvou reakcí jsou kyseliny 18-hydroxy-




Předpokládalo se, že se na epoxylaci mastných kyselin podílí cytochrom P450 (Croteau a 
Kolattukudy, 1975), ale první konkrétní kandidát na tuto roli, CYP77A4, byl popsán mnohem 
později (Sauveplane et al., 2009). Nedávno se potvrdil význam CYP77A4 pro kutikulu, ale 
pouze v embryích (Kawade et al., 2018). Kutikula embrya cyp77a4-3 je propustnější pro 
barvivo než kutikula normální rostliny, což ukazuje na změny jejího obsahu. Dospělá pletiva se 
nezbarvila (Kawade et al., 2018) Není zatím znám enzym, který katalyzuje epoxylaci C18 
prekurzorů u dospělé rostliny.  
Druhý krok je katalyzován epoxid hydroxylázou. Nedávno byl popsán enzym, který tuto 
funkci plní, rozpustný protein EPOXIDE HYDROXYLASE1 (AtEH1) (Pineau et al., 2017). 
Substrátem pro AtEH1 in vitro je produkt reakce, katalyzované enzymem CYP77A4 – kyselina 
18-hydroxy-9,10-epoxystearová (Pineau et al., 2017). AtEH1 rovněž vykazuje koexpresi s 
CYP77A4 a CYP86A8, což je dalším důkazem, že jsou ve stejné biosyntetické dráze. Důkazy 
jsou i na úrovni fenotypu: mutantní ateh1 rostliny mají zvýšený obsah epoxylovaných 
monomerů kutinu a snížený obsah trihydroxy mastných kyselin (Pineau et al., 2017).  
Zajímavým poznatkem je cytosolická lokalizace AtEH1 (Pineau et al., 2017). Jak bylo 
zmíněno výše, rozšířená je představa, že biosyntéza kutinu probíhá v lumen ER. Autoři 
spekulují, že syntéza monomerů kutinu probíhá v metabolomu na cytosolické straně membrány 
ER, nikoliv v lumen ER. Zprostředkovat sestavení metabolomu by mohly do membrány 
zakotvené cytochromy P450 (Pineau et al., 2017). To bylo pozorováno u jiných zástupců této 
nadrodiny (Bassard et al., 2012). Nicméně důkazy existence podobného cytosolického 
metabolomu, syntetizujícího kutin, jsou nepřímé. 
2.2.3  Syntéza dikarboxylových kyselin 
Alternativní drahou pro ω-hydroxykyseliny může být syntéza druhé karboxylové skupiny.  
Dikarboxylové kyseliny nejsou pro rostlinné kutikuly běžné, nicméně jsou podstatnou složkou 
kutikuly huseníčku (Bonaventure et al., 2004). Mechanismus jejich vzniku u rostlin byl popsán 
u lilku bramboru Solanum tuberosum ve spojení s metabolismem suberinu (Agrawal a 
Kolattukudy, 1977).  Zahrnuje dva kroky: dehydrogenaci ω-konce a dehydrogenaci vzniklé   
oxokyseliny. Kurdyukov et al., 2006a předpokládají, že mechanismus vzniku dikarboxylových 
kyselin v kutikule je podobný. Popsali ω-alkoholdehydrogenázu HOTHEAD (HTH), která by 
mohla katalyzovat první krok. Kutikula mutantů hth obsahuje méně karboxylových kyselin než 
kutikula normálních rostlin (Kurdyukov et al., 2006a). Arabidopsis má 7 příbuzných HTH genů 




ONION3 (ONI3) (Akiba et al., 2013). HTH se exprimuje v protodermis a epidermis, ONI3 
pouze v protodermis (Kurdyukov et al., 2006a; Akiba et al., 2013). Mutant oni3 je letální, hth 
nikoli. ONI3 může hrát větší roli ve vývoji rýže než HTH u huseníčku (Akiba et al., 2013). 
Dalším homologem u rýže je oxidoreduktáza HTH1, k jejíž expresi dochází v epidermis 
prašníků (Xu et al., 2017). Enzym, katalyzující druhý krok syntézy dikarboxylových kyselin, 
dehydrogenaci, nebyl zatím popsán. 
2.2.4  Esterifikace 
Přijímaný model je, že monomery kutinu jsou polymerizované v podobě 2-MAG (Yeats et al., 
2012). Vznikají acylací glycerol-3-fosfátu, kterou katalyzují enyzmy GPAT4 (glycerol-3-
phosphate acyltransferase), GPAT6 a GPAT8 (Li et al., 2007; Li-Beisson et al., 2009; Yang et 
al., 2010). O těchto enzymech se rozhodně ví, že jsou to transmembránové proteiny, lokalizující 
na membráně ER (Zheng et al., 2003; Gidda et al., 2009; Waschburger et al., 2018). Dvojitý 
mutant gpat4 gpat8 měl ovlivněnou kutikulu listů a stonků: byl u něj zaznamenán snížený obsah 
kutinu (Li et al., 2007). Samostatné gpat4 a gpat8 mutanty natolik postižené nebyly, takže se 
role těchto dvou enzymů v biosyntéze kutinu překrývají. U mutanta gpat6 snížený obsah kutinu 
byl pozorován především v květech (Li-Beisson et al., 2009) 
2.3  Syntéza vosků 
C16 a C18 mastné kyseliny jsou prekurzory nejen kutinu, ale i epikutikulárních vosků.  Ne 
všechny složky této vrstvy jsou vosky – nejsou estery. Společným znakem těchto sloučenin je 
přítomnost dlouhého řetězce, většinou 25 až 35 uhlíků (Jenks et al. 1995). Tento dlouhý řetězec 
vzniká činností elongačního komplexu FAE (fatty acid elongase). Enzymy, ze kterých se FAE 
skládá, byly lokalizovány na membránách ER pomocí fúze proteinů GFP (Joubès et al., 2008). 
Po elongaci se prekurzory účastní jedné ze dvou drah: alkanové a alkoholové (Jenks et al., 
1995). V alkoholové dráze vznikají vosky sensu stricto. Produkty alkanové dráhy jsou alkany, 
sekundární alkoholy a ketony (Jenks et al., 1995). Tyto dvě dráhy se také odehrávají v ER, což 
je podpořeno lokalizací biosyntetických enzymů pomoci fluorescence, viz dále. Biosyntetickou 









Obrázek 2: Přehled biosyntézy složek vrstvy epikutikulárních vosků. CER, ECERIFERUM. KCS, 3-
ketoacylsyntáza. KCR, β-ketoacylreduktáza. PAS2, PASTICCINO2. MAH1, midchain alkane hydroxylase 1.  
WSD1, wax ester synthase/diacylglycerol acyltransferase 1. Vytvořeno pomocí Inkscape. 
2.3.1 Elongace 
Mechanismus elongačního cyklu vosků v ER byl poprvé nalezen u živočichů (Nugteren 1965), 
ale mnohem později byl v dokonalosti popsán i u rostlin (Fehling a Mukherjee, 1991). Cyklus 
zahrnuje čtyři reakce: kondezace acyl-CoA a malonyl-CoA za vzniku β-ketoacyl-CoA, 
redukce na β-hydroxyacyl-CoA, dehydratace za vzniku trans-2-enoyl-CoA a redukce 
(Fehling a Mukherjee, 1991). Produktem jednoho cyklu je mastná kyselina v podobě acyl-CoA, 
která má o dva uhlíky navíc (Nugteren, 1965).   
2.3.1.1 Kondenzace 
Kondenzace, katalyzovaná 3-ketoacylsyntázami (KCS), je limitujícím krokem elongačního 
cyklu, ovlivňujícím délku výsledné mastné kyseliny a její množství (Millar a Kunst, 1997). 
Dochází ke kondenzaci acyl-CoA, kde acylovou skupinou je budoucí mastný řetězec určité 
délky, a malonyl-CoA, který je zdrojem dvou uhlíků. Proto je výsledný produkt elongačního 
cyklu delší o dva uhlíky. Tomu, jak je tento krok důležitý, odpovídá velký počet KCS – 21 
paralogů u Arabidopsis – a velká variabilita jejich exprese v různých pletivech v odlišných 
vývojových stadiích (Joubès et al., 2008). Zatímco KCS jsou specifické pro různé biosyntetické 
dráhy a substráty, ostatní složky FAE jsou univerzální a jejich mutace mají pleiotropní efekty, 




Nejdéle známé KCS, podílející se na syntéze vosků, jsou KCS6/CER6 (Millar et al., 1999; 
Fiebig et al., 2000), KCS1 (Todd et al., 1999) a KCS10/FIDDLEHEAD (FDH) (Yephremov et 
al., 1999; Pruitt et al., 2000).  Mutant cer6 byl poprvé popsán spolu s dalšími cer mutanty, 
jejichž společným znakem je postižení vrstvy epikutikulárních vosků (Koornneef et al., 1989). 
Mutant cer6 má charakteristický lesklý fenotyp, způsobený absencí krystalů epikutikulárních 
vosků na povrchu epidermis stonku, který je znázorněn na obr. 3 (Koornneef et al., 1989; Millar 
et al., 1999).  Listy, květy a plody cer6 mutantů vrstvu epikutikulárních vosků zachovávají 
(Millar et al., 1999), i když v nich také dochází k expresi CER6 (Hooker et al., 2002). CER6 je 
totiž klíčový pro syntézu vosků ve stoncích, kdežto v jiných pletivech se jeho funkce překrývá 
s jinými KCS, hlavně s KCS1 (Todd et al., 1999) 
a FDH (Yephremov et al., 1999; Pruitt et al., 
2000). Unikátním pro mutantní fenotyp fdh je to, 
že dochází k adhezi epidermálních buněk květů 
a listů (Lolle et al., 1992; Yephremov et al., 
1999). Tyto enzymy KCS se liší nejen místem 
exprese, ale i afinitou k substrátu in vitro. 
Substrátem CER6 in vitro jsou mastné acyl-CoA 
délkou C16 až C24 (Millar et al., 1999), KCS1 
C16 až C20 (Blacklock a Jaworski, 2006). 
Aktivita FDH in vitro zatím nebyla popsána. 
Z toho také plyne, že CER6 sama o sobě vytváří 
C26 prekurzory.  Při tvorbě vosků s délkou C28 
a víc dochází k interakci CER6 s CER2, CER2-
LIKE1 nebo CER2-LIKE2 acyltransferázami 
(Haslam et al., 2012; Pascal et al., 2013; Haslam 
et al., 2015). O jejich spolupráci svědčí to, že u 
kvasinek, exprimujících CER6 ale 
neexprimujících CER2 a CER2-LIKE enzymy, 
nedochází k syntéze delších mastných kyselin (Haslam et al., 2015), a že se delší vosky 
neakumulují na povrchu kutikuly mutantů s nefunkčními acyltransferázami (Pascal et al., 2013; 
Haslam et al., 2015). CER2 geny jsou odlišně exprimovány: CER2 je převažující v epidermis 
stonku, zatímco v listech se jeho aktivita překrývá s aktivitou CER2-LIKE1 (Haslam et al., 
2012; Pascal et al., 2013). CER2-LIKE2 se může spolu s CER2 podílet na tvorbě sporopoleninu 
a kutikuly květních orgánů (Haslam et al., 2015). Mechanismus interakce CER6 a CER2 
Obrázek 3: Skenovácí elektronová 
mikrofotografie stonků rostlin divokého typu 
(horní) a cer6-2 (dolní).  Měřítko 5 µm.  Převzato 




enzymů nebyl zatím dostatečně objasněn. Nadto se neví, jestli s těmito acyltransferázami 
interagují i jiné enzymy KCS, kromě CER6. 
Dalšími enzymy KCS, ovlivňujícími stavbu kutikuly, jsou KCS20 a KCS2/DAISY (Lee et 
al., 2009a). Snížený obsah epikutikulárních vosků má dvojitý mutant kcs20 kcs2/daisy-1, což 
svědčí o jejich možné spolupráci. Na rozdíl od ostatních kutikulárních KCS se KCS20 a 
KCS2/DAISY uplatňují i v jiných biosyntetických drahách, např. suberinu. Kromě toho byla 
nedávno popsána role KCS16 v syntéze C36 a C38 vosků v trichomech (Hegebarth et al., 2017). 
Z in vitro pokusů rovněž bylo zřejmé, že substrátem pro KCS16 jsou C34 až C36 mastné 
kyseliny. 
2.3.1.2 Redukce β-ketoacyl-CoA 
Druhým krokem elongace mastných kyselin je redukce výsledné β-ketoacyl-CoA. U kvasinek 
tuto reakci katalyzuje enzym YBR159w (Beaudoin et al., 2002), a Arabidopsis má dva 
homologní enzymy: KCR1 (β-ketoacyl reductase 1) a KCR2 (Beaudoin et al., 2009). 
Homozygotní mutace kcr1 je letální ve stadiu embrya, takže je tento enzym pro jeho vývoj 
esenciální. Pomocí metod RNA interference byl popsán fenotyp dospělé rostliny, u které 
dochází k potlačení exprese KCR1. Transformované rostliny měly typický lesklý fenotyp a 
abnormální morfologii trichomů a epidermis listů, spojené s absencí vrstvy epikutikulárních 
vosků. Mutace KCR1 má pleiotropní efekty: kromě kutikulárních vosků, měly mutanty i jiný 
obsah sfingolipidů, triacylglycerolů v semenech a glycerolipidů v kořenech. Fenotyp kcr2 se 
od rostliny divokého typu nelišil a doposud není známá funkce KCR2, ale je zřejmé, že není 
esenciální a redukčního kroku FAE se během biosyntézy kutikuly neúčastní (Beaudoin et al., 
2009). 
2.3.1.3 Dehydratace  
V předchozím kroku vzniklý β-hydroxyacyl-CoA je dehydratován acyl-CoA-dehydratázou 
PASTICCINO2 (PAS2) (Bach et al., 2008). Mutant s oslabenou expresí PAS2 má srostlé listy 
a květní orgány, podobně jako fdh, ale, na rozdíl od ostatních mutantů, má abnormální 
morfologii, způsobenou ektopickým buněčným dělením a proliferací (Faure et al., 1998; Bellec 
et al., 2002). Kromě narušené biosyntézy kutikuly byla u pas2 popsána zvýšená exprese 
markerů buněčného dělení a genů cytokininové odpovědi (Harrar et al., 2003). Důvodem může 
být to, že funkce PAS2 proteinu prozatím neznámým způsobem ovlivňuje syntézu samotné 
buněčné stěny. Aktivita PAS2 je například spojena s expanzí buněčné desky (Bach et al., 2011). 




celulózasyntáz CESA3 a CESA6 (Zhu et al., 2020). PAS2 jako multifunkční protein lokalizuje 
na více místech a plní více funkcí v závislosti na kontextu: lokalizace v ER odpovídá jeho 
biosyntetické funkci (Morineau et al., 2016), zatímco lokalizace v Golgi souvisí s interakcí s 
CESA3/6 (Zhu et al., 2020) 
2.3.1.4 Redukce β-ketoacyl-CoA 
Poslední krok elongačního cyklu katalyzuje enzym CER10, jediný známý homolog kvasinkové 
enoyl-СoA-reduktázy Tsc13p u Arabidopsis (Kohlwein et al., 2001; Zheng et al., 2005). Pro 
cer10 jsou typické snížený obsah kutikulárních vosků, zakrnělost a náchylnost k vadnutí 
v suchých podmínkách (Koornneef et al., 1989). Abnormální morfologie stonku, listů, 
epidermálních buněk a trichomů je způsobena narušením buněčné expanze (Zheng et al., 2005). 
Stejný tým také zjistil, že se CER10 podílí nejen na biosyntéze kutikuly, ale i sfingolipidů a 
triacylglycerolů, o čemž svědčí jejich snížená hladina u cer10 mutantů.  
2.3.2 Alkoholová dráha 
Po elongaci jsou prekurzory redukované mastnou acyl-CoA-reduktázou za vzniku primárního 
mastného alkoholu (Pollard et al., 1979). CER4 je jediný dosud známý enzym u huseníčku, 
který plní tuto roli (Rowland et al., 2006). Exprimuje se v listech, květech, plodech a stoncích.  
Obsah vosků byl však detailně kvantifikován jenom ve stoncích (Rowland et al., 2006). U 
mutanta cer4 jsou detekovatelné primární C30 alkoholy, což svědčí o tom, že existuje 
nepopsaný izoenzym, který je s CER4 redundantní. Sledování in vitro aktivity CER4 také 
ukázalo, že jeho produktem jsou kratší C24 až C28 alkoholy (Rowland et al., 2006). 
V distálních částech stonku se můžou z produktů CER4 také tvořit nenasycené primární 
alkoholy, jejichž vznik katalyzuje desaturáza CER17 (Yang et al., 2017). Primární alkoholy, 
syntetizované v této dráze, a C16 mastné kyseliny jsou prekurzory esterů (Lai et al., 2007; Li 
et al., 2008). Li et al. 2008 rovněž zjistili, že tvorba esteru je katalyzovaná enzymem WSD1 
(wax ester synthase/diacylglycerol acyltransferase 1). Mutant wsd1 má snížený obsah esterů, a 
tvoří WSD1 estery a triacylglyceroly in vitro. Aktivita promotorů WSD1 byla popsána 
v místech syntézy epikutikulárních vosků: stoncích, listech a květech. Přestože WSD1 in vitro 
katalyzuje syntézu triacylglycerolů, mRNA WSD1 v semenech detekovaná nebyla. Proto se 
může in vivo podílet jen na biosyntéze kutikuly (Li et al. 2008).  
Alkoholová dráha se odehrává v ER, což je v souladu s lokalizací souboru enzymů, 




transmembránový protein, zakotvený v membráně ER (Li et al. 2008). Lokalizace tohoto 
enzymu na membráně ER byla pozorovaná in planta pomocí fúzního proteinu YFP:WSD1 
(obr. 4). Stejnou metodou byla stanovená asociace CER17 se membránami ER (Yang et al., 
2017). Lokalizace rostlinného enzymu CER4 v ER byla popsána jen in vitro u kvasinek 
(Rowland et al. 2006). Autoři předpokládají, že je in vivo podobná a že se jedná o protein, 
ukotvený v membráně.  
 
Obrázek 4: Buněčná lokalizace WSD1. A, lokalizace YFP-WSD1 v ER epidermální buňky. B, barvení ER pomocí 
hexylrhodaminu B. C, lokalizace YFP-WSD1. D, kombinace B a C. Upraveno dle Li et al., 2008. 
2.3.3 Alkanová dráha 
Alkany se tvoří přes aldehydový intermediát, který je následně dekarbonylován (Cheesbrough 
a Kolattukudy, 1984). Počet uhlíků v mastném řetězci, který je po elongaci sudý, se po 
odstranění karbonylové skupiny stává lichý. Na syntéze alkanů se podílí heterodimer dvou 
enzymů CER3 a CER1, což bylo zjištěno pomocí metody SLC (split luciferase assay) týmem 
Bernard et al., 2012. Heterodimer lokalizuje v ER, a předpokládá se jeho vazba na membránu. 
To, že tyto dva enzymy jsou pro vznik alkanu důležité, se vědělo už dřív: kutikula cer1 
(Hannoufa et al., 1993; Aarts et al., 1995; Jenks et al., 1995) a cer3 (Chen et al., 2003; Kurata 
et al., 2003) má snížený obsah alkanů. Nadměrná exprese CER1 vede k akumulaci alkanů ve 
vrstvě epikutikulárních vosků (Bourdenx et al., 2011). Zásadní rozdíl mezi těmito dvěma 
mutanty je však v tom, že cer1 akumuluje ve své kutikule aldehydy (Hannoufa et al., 1993; 




snížený oproti rostlinám divokého typu (Chen et al., 2003). СER3 totiž katalyzuje syntézu 
aldehydů, zatímco CER1 jejich dekarbonylaci za vzniku alkanů (Kurata et al., 2003).  S 
aktivitou CER1 se částečně překrývá aktivita CER1-LIKE1, zejména při syntéze C25 a C27 
aldehydů v květech a plodech. Protein CER1-LIKE1 byl také nalezen na membráně ER, a byla 
popsána jeho interakce s CER3 (Pascal et al., 2019). Enzym MAH1 (midchain acyl hydroxylase 
1) katalyzuje vznik ketonů a sekundárních alkoholů, dalších derivátů této dráhy (Greer et al., 
2007). Je také znám jako CYP96A15, takže jde o další cytochrom P450. Je to transmembránový 
protein, asociující s membránou ER.  
3  Sekrece kutikuly  
3.1 Intracelulární transport 
Existuje několik hypotéz, jak probíhá intracelulární transport epikutikulárních vosků. Hypotéza 
nevezikulárního transportu skrze kontaktní místa ER a plazmatické membrány (PM) se zakládá 
na pozorování fenotypu mutantů s nefunkčními ABC transportéry z G podrodiny (ATP-binding 
cassette transporter, ABCG). Předpokládá se, že přenášejí složky kutikuly skrze PM, čemuž se 
detailně věnuje kapitola 3.2. U mutantů s nefunkčními ABCG přenašeči dochází k akumulaci 
lipidů ve strukturách, odvozených z ER, což slouží jako nepřímý důkaz nevezikulárního 
transportu vosků skrze kontaktní místa ER a PM (McFarlane et al., 2010).   
Recentní výzkum se však soustředil na hypotézu, že epikutikulální vosky jsou 
transportovány ve váčcích. Argumentem pro tuto hypotézu je fenotyp mutantů, spojených 
se sekreční dráhou: ech (echidna), gnl1-1 (gnom-like1) a cer11. ECH je transmembránový 
protein, lokalizující v trans-Golgi, a podílí se na sekreci pektinů (Gendre et al., 2011; 
McFarlane et al., 2013). GNL1 je výměnný faktor guaninového nukleotidu lokalizující s 
markery cis-Golgi (Richter et al., 2007). Společným znakem gnl1-1 a ech je abnormální 
morfologie ER (Nakano et al., 2007; McFarlane et al., 2013) a snížený obsah epikutikulárních 
vosků, sekretovaných na povrch buněčné stěny a celkově syntetizovaných v buňce (McFarlane 
et al., 2014). Vliv jejich mutace na depozici vosků by byl dvojitý: narušená syntéza vosku kvůli 
abnormálnímu tvaru ER a narušená sekrece, jak píše McFarlane et al., 2014. Třetí gen kóduje 
protein CER11, fosfatázu s dosud neznámou funkcí (Shi et al., 2019). Mutantní rostliny cer11 
jsou zakrnělé a křovinaté a mají snížený obsah epikutikulárních vosků. Zatím žádná další práce 




z popsaných hypotéz ve svém původním znění nezmiňuje monomery kutinu, o jejichž 
transportu skrze kontaktní místa ER a PM nebo ve vezikulech se nic neví. 
3.2 ABCG přenašeče 
Je velice rozšířená hypotéza, že monomery kutinu a epikutikulální vosky jsou sekretovány na 
povrch buněčné stěny pomocí ABCG přenašečů, lokalizujících na PM: ABCG12/CER5 
(Pighin, 2004), ABCG11 (Bird et al., 2007; Panikashvili et al., 2007), ABCG32 (Bessire et al., 
2011; Fabre et al., 2016), ABCG13 (Panikashvili et al., 2011) a ABCG5 (Lee et al., 2021). Pro 
ABCG transportéry je charakteristické to, že mnohé z nich fungují jako dimery, což bylo 
definováno v práci Verrier et al., 2009. ABCG12 a ABCG11 
tvoří heterodimer, ale byla pozorovaná schopnost ABCG11 
tvořit homodimer (McFarlane et al., 2010). Neví se, jaké 
dimery vytvářejí ostatní ABCG transportéry.  
U mutantů abcg12, abcg11 a abcg32 byla popsaná 
přítomnost cytoplazmatických inkluzí, odvozených z ER, ve 
kterých se hromadí složky kutikuly (obr. 5), a snížený obsah 
lipidů na povrchu buněčné stěny (Pighin, 2004; Bird et al., 
2007; Bessire et al., 2011). Kutikula abcg12 postrádá jenom 
epikutikulální vosky (Pighin, 2004), kdežto abcg11 má 
snížený obsah jak vosků, tak i kutinu (Bird et al., 2007). 
Proto se předpokládá, že ABCG12 je specifický pro 
transport vosků, zatímco ABCG11 je přenašečem všech 
prekurzorů kutikuly (Bird et al., 2007; McFarlane et al., 
2010). Činnost ABCG13 je spojená s transportem kutinu 
v květních orgánech (Panikashvili et al., 2011).  Úloha 
ABCG32 je méně jasná. Nejvíc se exprimuje rostoucích, 
nikoliv plně vyvinutých, pletivech (Bessire et al., 2011; 
Fabre et al., 2016). Jeho mutant má snížený obsah 
nasycených C16 monomerů kutinu. Zajímavý je objev Fabre 
et al., 2016, že funguje částečně nezávislé na GPAT4, 6 a 8. 
Jak bylo zmíněno v předchozích kapitolách, posledním 
krokem biosyntézy monomerů kutinu je tvorba 2-MAG, 
katalyzovaná enzymy GPAT4, 6 a 8. Cílem pokusů bylo 
Obrázek 5: Transmisní 
elektronová mikrofotografie 
příčného řezu epidermální buňkou 
A, divokého typu a B, abcg11 s 
membránovou inkluzí.  C, zvětšený 
obraz inkluze. Měřítko: 2 µm – A, 





zjistit, zda jsou GPAT epistatické k ABCG32, který by měl být přenašečem 2-MAG. Porovnání 
fenotypu dvojitého abcg32 gpat6 a trojitého abcg32 gpat4 gpat6 mutanta s rodičovskými 
rostlinami ukázalo, že nejsou úplně epistatické. U takových mutantů je obsah kutinu mnohem 
menší než u abcg32, gpat6 nebo gpat4 gpat8 (Fabre et al., 2016). Není jasně, jestli nezávisle 
na těchto enzymech GPAT fungují i ostatní ABCG přenašeče. Může to také znamenat, že 
existují další GPAT enzymy, které nebyly popsané, nikoliv to, že nejsou ABCG na 2-MAG 
závislé. 
Recentní práce Lee et al., 2021 také zvažuje význam ABCG5 pro vývoj kutikuly 
zavodněných semenáčků. Zavodněné abcg5 semenáčky nedokážou vyvinout dospělé listy. 
Jejich kutikula je propustná pro etanol a toluidinovou modř a ovlivněné jsou jak kutin, tak i 
vosky. Mutace se projevuje i u semenáčků, pěstovaných v normální půdě nebo agaru, ale nemá 
stejně dramatický vliv na jejich vývoj. Za normálních podmínek aktivita ABCG5 je částečně 
kompenzovaná činností jiných přenašečů; o tom svědčí i zvýšená exprese ABCG11 a ABCG12. 
Proto se zdá, že, i když je ABCG5 v něčem s jinými přenašeči redundantní, může plnit nějakou 
zvláštní funkci, zejména při hypoxickém stresu během zavodnění (Lee et al., 2021).  
3.3 LTP  
Nejasným zůstává mechanismus, jak jsou složky kutikuly transportované na povrch buněčné 
stěny. Jednou z hypotéz je transport pomocí lipidových přenašečových proteinů (LTP, lipid 
transfer protein), které by lokalizovaly extracelulárně a přenášely by hydrofobní vosky a 
monomery kutinu přes buněčnou stěnu (Sterk et al., 1991). Tyto proteiny obsahují hydrofobní 
kapsu, kam se vážou lipidické látky, což umožňuje jejich přenos (Shin et al., 1995). 
V posledních letech se hypotéza transportu pomocí LTP rozšířila. Někteří autoři navrhují 
klasifikaci LTP podle jejich možné role v kutikule: LTPG s glykofosfatidylinositolovou (GPI) 
kotvou, transportní LTP a adhezní LTP (Edqvist et al., 2018), ale přesný mechanismus jejich 
spolupráce není dosud znám. Podle jednoho modelu by LTPG mohly vázat prekurzory kutikuly 
a předávat je transportním LTP (DeBono et al., 2009). Druhý model, nabízený stejným týmem, 
předpokládá, že LTPG jsou odštěpené specifickou fosfolipázou a přenášejí kutikulární lipidy 
samy. Adhezní LTP nejsou spojené přímo s transportem, ale zatím neznámým způsobem se 
podílejí na propojení hydrofobní vrstvy kutikuly s polysacharidy buněčné stěny (Jacq et al., 
2017; Edqvist et al., 2018).   
Byly popsány dva LTP s GPI-kotvou: LTPG1 a jeho homolog LTPG2. Mutace ltpg1 je 




2009b; DeBono et al., 2009). Podobně se projevuje mutace ltpg2, která ovlivňuje převážně 
epikutikulální vosky plodů (Kim et al., 2012).  Nicméně jedna z mutantních alel, ltpg2-1, se 
fenotypově projevuje sníženým obsahem monomerů kutinu v listech. Fenotyp dvojitého 
mutanta svědčí o tom, že dochází k určitému překryvu funkce LTPG1 a LTPG2 při transportu 
alkanů v plodech a stoncích, zatímco jejich vliv na epikutikulální vosky listů je minimální (Kim 
et al., 2012). Vzhledem k tomu, že byla v epidermis Arabidopsis popsaná exprese ještě několika 
dalších LTP (Suh et al., 2005), a že mutantní rostliny zachovávají svoji kutikulu, můžou se na 
transportu podílet i jiné LTP. Na základě koexprese s LTPG1 a LTPG2 byl navržen LTPG6 
jako další GPI-ukotvený LTPG, důležitý pro vývoj kutikuly (Edstam et al., 2013). 
Z adhezních LTP je znám pouze AtLTP2 (Jacq et al., 2017). Kutikula etiolovaných 
semenáčků atltp2 se svým chemickým složením neliší od divokého typu, avšak je mnohem 
propustnější pro barvivo a hůř braní ztrátám vody. Nejpozoruhodnějším znakem tohoto 
fenotypu je narušené propojení buněčné stěny a kutikuly (obr. 6), což vedlo k závěru, že se 
AtLTP2 podílí na jejich adhezi.    
 
Obrázek 6: Transmisní elektronová mikrofotografie kutikuly etiolovaného hypokotylu divokého typu (A) a 
hypokotylu atltp2 (B). CW, buněčná stěna. Cut, kutikula. Cyt, cytoplazma. DZ, zóna, kde dochází k odpojení 




3.4  Polymerizace kutinu  
Jak bylo zmíněno v předchozí kapitole, předpokládá se, že kutin je polymerizován v podobě 2-
MAG, vznikajících činností enzymů GPAT (kapitola 2.2.4). Role glycerolu v tvorbě polymeru 
kutinu se zvažovala i dřív (Graça et al., 2002), ale jeho přesný význam nebyl jasný. Výrazným 
posunem se stal objev lipázy CUTIN SYNTHASE 1 (CUS1) u rajčete, který spojil poznatky o 
glycerolu v kutikule, enzymů GPAT a jejich roli v polymerizaci kutinu (Girard et al., 2012; 
Yeats et al., 2012). In vitro tento enzym dokázal vytvořit z 2-MAG krátký řetězec oligomeru 
kutinu. Na základě těchto pozorování byl 
navržen mechanismus polymerizace kutinu: 
CUS1 přenáší acylovou skupinu z 2-MAG na 
lineární polymer kutinu (obr. 7) (Yeats et al., 
2012, 2014). Později bylo zjištěno, že 
nefunkční CUS1 ovlivňuje nejen esterifikaci 
acylových skupin mezi sebou, ale i esterifikaci 
glycerolu mezi sebou (Philippe et al., 2016), 
což původně zaznamenáno nebylo. V další 
práci Philippe et al., 2020 demonstrovali, že 
mutací CUS1 jsou ovlivněné i polysacharidy, 
nacházející se v přímém kontaktu 
s alifatickými složkami kutikuly. Jsou známé 
jako CEPs (cutin-embedded polysaccharides). 
Např. ve vrstvě CEPs u cus1 mutantů dochází ke zvýšení celkového obsahu polysacharidů, 
nicméně proporčně je tam mnohem méně pektinu než u rostlin divokého typu. Tyto poznatky 
naznačují těsné spojení CUS1, kutinu a polysacharidů buněčné stěny, ale jeho podstata není 
zatím jasná. 
S ohledem na to, že se u mutanta cus1 zachovávají kratší řetězce polyesteru kutinu, je 
možné, že jsou další enzymy, které polymerizaci pomáhají (Philippe et al., 2016). CUS1 patří 
k velice konzervované rostlinné rodině kutinsyntáz CUS, která zahrnuje 5 homologů u rajčete 
a 4 u huseníčku (Yeats et al., 2014). Většina z nich ale zatím nebyla popsána. Je jenom známo, 
že CUS2 Arabidopsis není přímo spojená s polymerizací kutinu, ale podílí se na tvorbě hřebenů 
na povrchu kutikuly květu (Hong et al., 2017). Kromě toho jsou BODYGUARD (BDG) 
(Kurdyukov et al., 2006b) a DEFECTIVE IN CUTICULAR RIDGES (DCR) (Panikashvili et 
al., 2009) dva další enzymy, které se můžou na polymerizaci kutinu podílet. BDG je 
Obrázek 7: Mechanismus polymerizace, navržený 
na základě studií CUS1 in vitro. Upraveno dle 




extracelulární hydroláza. Pro bdg je charakteristická narušená morfologie listů a trichomů, 
akumulace vosků a monomerů kutinu. Při pěstování in vitro bdg rostliny tvoří struktury 
připomínající kalus. BDG může plnit nějakou funkci buď přímo v sekreci kutikuly nebo 
regulaci buněčné proliferace (Kurdyukov et al., 2006b). Jakobson et al., 2016 předpokládají, že 
se BDG podílí na polymerizaci kutinu, zejména C18 prekurzorů: C18 mastných kyselin je víc 
v kutikule rostlin se zvýšenou expresí BDG. Kvůli tomu, že jsou ovlivněné jenom specifické 
C18 monomery kutinu, odmítají autoři jeho regulační roli (Jakobson et al., 2016). Jako 
alternativní možnost nabízejí biosyntetickou funkci – deacylací CoA, ale v takovém případě 
zůstává nejasná jeho extracelulární lokalizace. O druhém enzymu, DCR, je známo stejně málo. 
Je to cytosolická acytransferáza (Panikashvili et al., 2009). Její nefunkčnost je spojená s řadou 
znaků typických pro mutanty spojené s kutinem nebo kutikulou: srostlé orgány, snížená hladina 
kutinů a náchylnost k vyschnutí. Avšak DCR se exprimuje nejen v epidermis nadzemních 
orgánu, ale i v jinde, což ukazuje na mnohofunkčnost tohoto enzymu. Jedna z jeho rolí by byla 
v polymerizaci kutinu, zejména kyseliny 10,16-dihydropalmitové, kterou mutant dcr ve své 
kutikule nemá. Existuje i jiný opačný názor: DCR je diacyltransferáza, která katalyzuje vznik 
triacylglycerolů (Rani et al., 2010). To implikuje, že triacylglyceroly jsou prekurzorem kutinu. 
Roli triacylglycerolů ve vzniku kutikuly však žádná jiná práce nepodporuje. Je vidět, že význam 
BDG a DCR není dosud jasný: neví se ani jejich biochemická funkce, ani jejich přesné zařazení 
do biosyntetické dráhy kutinu.  
3.5 Kutinzomy 
Alternativní hypotézou, jak probíhá transport a polymerizace monomerů kutinu je, že probíhají 
činností kutinzomů. Kutinzomy byly poprvé popsány jako váčky, vznikající in vitro 
samouspořádáváním z alifatických monomerů kutinu (Heredia-Guerrero et al., 2008; 
Domínguez et al., 2010). Místem vzniku kutinzomů v buňce by měla být lipidová tělíska. U 
některých rostlin tato lipidová tělíska jsou součástí lipotubulodního metabolonu (Kwiatkowska 
et al., 2014). Je to struktura, obsahující mikrotubuly, aktin, ribozomy, mitochondrie, Golgi a 
ER, která byla poprvé popsána u snědku chocholičnatého Ornithogalum umbellatum  
(Kwiatkowska, 1971; Kwiatkowska et al., 2013, 2015). U rostlin, které tuto strukturu nemají, 
jsou předpokládaným místem vzniku volná lipidová tělíska (Stępiński et al., 2017). Platí to i 
pro Arabidopsis. Další in vitro pokusy předpokládají podíl pektinů na tvorbě kutinzomů. 
Vytvářejí kolem hydrofobního jádra hydrofilní obal (Guzman-Puyol et al., 2015). To však zatím 




Poznatků o skutečném výskytu těchto struktur u rostlin je málo. Poprvé byly popsány u 
vyvíjecího se plodu rajčete pomocí mikroskopie atomárních sil (Heredia-Guerrero et al., 2008) 
a immunolokalizace (Domínguez et al., 2010). Nejvíc prozkoumané jsou kutinzomy, které byly 
pozorované v pokožkových buňkách semeníku snědku chocholičnatého pomocí metod 
transmisní elektronové mikroskopie (Kwiatkowska et al., 2014). Jsou ve velkém počtu na 
povrchu buněčné stěny a ve vznikající kutikule. S kutinzomy rovněž asociují enzymy, 
homologické s WSD1 a GPAT6 (Stępiński et al., 2016). Proto autoři předpokládají, že 
kutinzomy přenášejí tyto enzymy na povrch kutikuly. Nedávno kutinzomy byly popsány i v 
embryu huseníčku při tvorbě prokutikuly (obr. 8).  
 
 
Podle zastánců hypotézy kutinzomů se jejich existence nevylučuje s transportem pomocí ABC 
přenašečů a polymerizace činností CUS1, který jej popsán v předchozích kapitolách, nýbrž je 
to komplementární mechanismus (Stępiński et al., 2017; Segado et al., 2020). Zjistilo se, že se 
v různých stadiích vývoje uplatňují odlišné mechanismy tvorby kutikuly (Segado et al., 2020). 
Když se tvoří prokutikula plodu rajčete, jsou detekovatelné kutinzomy. Při buněčné expanzí se 
naopak zvyšuje exprese CUS1. V tom stadiu se zároveň začíná lišit kutikula cus1 od kutikuly 
divokého typu (Segado et al., 2020). Souhrn mechanismů, které se na transportu kutinu podílejí, 
je znázorněn na obr. 9. 
Obrázek 8: Transmisní elektronová mikrofotografie kutinzomů v embryu Arabidopsis. Tmavé 
struktury v buněčné stěně (černé šipky) a cytoplazmě (bílé šipky) jsou kutinzomy. cs, kutinzom; lb, 
lipidové tělísko; pb, proteinové tělísko; cyt, cytoplazma; ecw, buněčná stěna; plm, plazmatická 






4 Regulace vývoje kutikuly 
4.1 Transkripční regulace 
První popsanou rodinou transkripčních faktoru, spojených s regulací kutikuly, je rodina SHN 
(SHINE). Aktivitu SHN regulují protein s WW doménou CFL1 (CURLY FLAG LEAF1) a 
MIXTA-like transkripční faktory, považované za centrální regulátory vývoje kutikuly. Jejich 
aktivita je spojená s celkovou ontogenezí rostliny (Wu et al., 2011; Oshima et al., 2013). 
Transkripční regulaci kutikuly lze však studovat i v kontextu stresové odpovědi rostliny. Pro 
odpověď na abiotický stres je důležitá exprese genů, řízená ABA-dependentními transkripčními 
faktory (kapitola 4.1.4). S reakcí na biotický stres je spojen pouze jeden transkripční faktor, 
MYB30 (Raffaele et al., 2008). Kromě toho se v posledních letech objevují práce o cirkadiální 
rytmicitě syntézy kutikuly a jsou známé histonové modifikace, spojené s regulací 
biosyntetických genů. Nejdůležitější transkripční regulátory vývoje kutikuly u Arabidopsis 









Obrázek 9: Model spolupráce různých 
mechanismů, které se podílejí na transportu 
monomerů kutinu: ABCG přenašeče, LTP, 








Pozitivní transkripční regulace biosyntézy vosků 
(LACS2, CER1, KCS1, FDH) a kutinu (LACS2, 
CYP86A4/7, CYP77A6, GPAT4) 
Broun et al., 2004, Kannangara et 
al., 2007, Shi et al., 2011, Oshima 
et al., 2013 
MYB106 Pozitivní transkripční regulace SHN1, biosyntézy 
vosků (FDH, CER1, LACS2) a kutinu (CYP86A8, 
CYP77A6) 
Oshima et al., 2013 
MYB16 Pozitivní transkripční regulace syntézy kutinu 
(LACS2, CYP86A4, CYP77A6) 
Oshima et al., 2013 
CFL1 Negativní regulace SHN1 a HDG1, pozitivní 
regulace CFLAP1/2 
Wu et al., 2011, Li et al., 2016 
HDG1 Pozitivní transkripční regulace FDH a BDG Wu et al., 2011 
CFLAP1/2 Negativní transkripční regulace syntézy a transportu 
vosků (KCS1, CER4, ABCG12…)  a kutinu 
(CYP86A4, CYP77A6) 
Li et al., 2016 
MYB30 Pozitivní transkripční regulace syntézy vosků 
(CER10, KCS2, CER3…) 
Raffaele et al., 2008 
MIEL1 Řízená degradace MYB96 a MYB30 Marino et al., 2013, Lee et al., 2017 
DEWAX Negativní transkripční regulace syntézy vosků 
(LACS2, CER1), inhibice SPL9.  
Go et al., 2014, Li et al., 2019 
SPL9 Pozitivní transkripční regulace syntézy vosků 
(CER1, CER4). 
Li et al., 2019 
miR156 Negativní regulace SPL9. Li et al., 2019 
RAP2.4 Pozitivní transkripční regulace syntézy vosků 
(CER1, KCS2/DAISY) 




Monoubikvitinace histonu H2B, pozitivní regulace 
syntézy kutinu (LACS2, HTH, CYP86A2) a vosků 
(CER1) 
Ménard et al. 2014 
GCN5 Acetylace histonu H3, pozitivní regulace syntézy 
vosků (CER3, CER2-LIKE1, CER1-LIKE1) 
Wang et al., 2019 
SDG8/25 Metylace histonu H3, pozitivní regulace syntézy 
vosků (CER3) 
Lee et al., 2016 
 





4.1.1 SHINE transkripční faktory  
SHN (SHINE) je podrodinou 
APETALA2/ethylene-response factor (AP2/ERF) 
transkripčních faktorů, obsahujících 
konzervovanou AP2 doménu. U huseníčku čítá tři 
homology: SHN1, SHN2 a SHN3 (Aharoni et al., 
2004). Nejdřív byly tyto transkripční faktory 
popsané jako regulátory biosyntézy 
epikutikulárních vosků (Aharoni et al., 2004; Broun 
et al., 2004), ale další práce zvažují i jejich podíl na 
regulaci vzniku kutinu (Kannangara et al., 2007) a 
expresi genů, spojených s buněčnou stěnou (Shi et 
al., 2011). Umlčení všech tři SHN genů zásadně 
ovlivňuje morfologii květu (obr.10). Naopak při 
umlčení pouze SHN1 ke vzniku podobného 
fenotypu nedochází (Shi et al., 2011). Tyto 
výsledky naznačují jejich spolupráci při vývoji 
květu. Přesto, že ve starších studiích, jako Aharoni 
et al., 2004, aktivita SHN1 byla pozorovaná pouze v květních orgánech, jeho ektopická exprese 
zřejmě ovlivňuje obsah kutinu a vosků v listech (Broun et al., 2004; Kannangara et al., 2007). 
Exprese SHN3 se částečně kryje se SHN1 v květech, je významná v listech a stoncích (Aharoni 
et al., 2004). SHN2 se exprimuje v oblastech dehiscence plodů (Aharoni et al., 2004) a 
trichomech (Kumar et al., 2017) a je popsán nejméně.  
4.1.2 MIXTA-like 
První centrální regulační modul vývoje kutikuly je zastoupen dvěma paralogy, MYB16 a 
MYB106, které patří do podrodiny MIXTA-like transkripčních faktorů (Oshima et al., 2013). 
MYB106 reguluje biosyntézu kutinu a epikutikulárních vosků jak přes SHN1, tak i nezávisle 
na něm. Interakce jeho paralogu MYB16 s SHN1 nebyla popsána. Aktivita těchto 
transkripčních faktorů je také spojovaná s regulací větvení trichomů (Jakoby et al., 2008; 
Gilding a Marks, 2010). Proto se předpokládá, že se MYB106 a MYB16 jsou klíčovými 
regulátory vývoje kutikuly, které mají podíl i na obecnější procesy morfogeneze epidermální 
Obrázek 10: Dehiscence květů rostliny 
divokého typu (A) a květů linie s umlčením 
transkripčních faktorů SHN (B). Je vidět, že 
dochází k adhezi korunních lístků k sobě. 




buněk a trichomů (Oshima et al., 2013). To naznačuje celkový význam tohoto regulačního 
modulu pro vývoj rostliny a dává vznik kutikuly do ontogenetického kontextu. 
4.1.3 СFL1 
Předpokládá se, že CFL1 je dalším centrálních regulátorů vývoje kutikuly a funguje v několika 
na sobě nezávislých signalizačních drahách (Li et al., 2016). Negativně reguluje aktivitu 
transkripčního faktoru HDG 1 (homeodomain GLABRA 2-like protein 1) (Wu et al., 2011). 
HDG1 naopak pozitivně reguluje expresi genů, obsahujících L1-box. L1-box je sekvence, 
specifická pro geny, exprimované v L1-vrstvě stonkového apikálního meristému (Abe et al., 
2001). Tuto sekvenci obsahují FDH a BDG (Abe et al., 2001; Wu et al., 2011), jejichž role ve 
vzniku kutikuly byla diskutována v předchozích kapitolách. CFL1 rovněž interaguje 
transkripčními faktory CFLAP1 (AtCFL associated protein 1) a CFLAP2 (Li et al., 2016). Jsou 
negativními regulátory biosyntézy vosků. Předpokládá se, že mezi CFL1 a transkripčními 
faktory, které reguluje, dochází k fyzické interakci (Li et al., 2016).   
Wu et al., 2011 rovněž popsali, že CFL1 pozitivně reguluje expresi SHN1. Působí nejspíš 
nezávisle na HDG1 ale přes nějaký jiný transkripční faktor. Prvním argumentem je to, že u 
rostlin, vykazujících ektopickou expresi HDG1, exprese SHN1 zůstává stejná. Promotor SHN 
neobsahuje L1-box, na který by se HDG1 mohl navázat (Wu et al., 2011).  
4.1.4 ABA regulace 
Některé transkripční faktory, regulující expresi biosyntetických genů kutikuly, jsou regulované 
kyselinou abscisovou (ABA): MYB96 (Seo et al., 2009, 2011), MYB94 (Lee a Suh, 2015), 
MYB49 (Zhang et al., 2020) a RELATED TO APETALA 2.4 (RAP 2.4) (Yang et al., 2020a).  
Tyto transkripční faktory jsou součástí odpovědi rostliny na abiotický stres. Pro část z nich je 
také společné to, že pozitivně regulují syntézu epikutikulárních vosků. Je tomu tak v případě 
RAP 2.4, MYB96 a jeho paralogů, MYB94. Předpokládá se, že se vážou přímo na sekvenci 
regulovaných genů (Seo et al., 2011; Lee a Suh, 2015; Yang et al., 2020a). MYB49 působí 
podobně, ale má podíl nejen na biosyntéze kutikuly, ale i suberinu (Zhang et al., 2020).  
Podle Lee et al., 2017 je aktivita MYB96 za normálních podmínek regulovaná řízenou 
degradací, na které se podílí E3 ubikvitin ligáza MYB30-INTERACTING E3 LIGASE 1 
(MIEL1). Tento regulační modul je klíčový pro vývoj kutikuly stonku: miel1 mutanty mají 




exprese MYB96 je konstitutivní, autoři zvažuji jeho roli nejen pro odpověď na abiotický stres, 
ale i během ontogeneze rostliny (Lee et al., 2017).  
4.1.5 MYB30 
Tento transkripční faktor byl nejdříve popsán ve spojení s hypersenzitivní reakcí – odpovědí na 
patogeny (Daniel et al., 1999). Linie s nadměrnou expresí MYB30ox má zvýšený obsah velmi 
dlouhých mastných kyselin a nadměrnou expresi biosyntetických genů (Raffaele et al., 2008).  
Dochází nejen ke zvýšení exprese univerzálních genů, jakými jsou složky elongačního 
komplexu, ale i genů, spojených s alkanovou dráhou. Nelze proto říci, že se jedná pouze o 
obecný regulátor syntézy velmi dlouhých mastných kyselin. Předpokládá se, že produkty 
elongačního cyklu, které nejsou inkorporované do kutikuly, se účastní signalizace, vedoucí 
k buněčné smrti (Raffaele et al., 2008). MYB30 je regulován MIEL1 podobně jako zmíněný 
v předchozí kapitole MYB96 (Marino et al., 2013). Nicméně jeho exprese za normálních 
podmínek je mnohem nižší než exprese MYB96 (Lee et al., 2017). Lze proto předpokládat, že 
modul MIEL1-MYB30 je významnější pro odpověď na biotický stres než celkový vývoj 
rostliny.  
4.1.6 Cirkadiální rytmicita 
AP2/ERF transkripční faktor DEWAX (decrease wax biosynthesis) byl nejdřív popsán jako 
negativní regulátor biosyntézy vosků, který ovlivňuje expresi biosyntetických genů, LACS a 
jednoho z přenašečů, ABCG11, ve stoncích a listech (Go et al., 2014). Zajímavé však je to, že 
exprese DEWAX a genů, které jsou jím regulované, osciluje během dne (Go et al., 2014; Li et 
al., 2019). Recentní výzkum se věnuje jednomu z těchto genů, CER1, a regulaci jeho exprese 
v závislosti na světle (Li et al., 2019). Spolu s DEWAX se na tom podílí transkripční faktor 
SQUAMOSA PROMOTER BINDING PROTEIN-LIKE 9 (SPL9) a microRNA miR156. SPL9 
je pozitivním transkripčním regulátorem exprese CER1, zatímco DEWAX negativně reguluje 
SPL9. Li et al., 2019 předpokládají, že DEWAX tvoří se SPL9 heterodimer, čímž ovlivňuje 
schopnost SPL9 se vázat na promotory regulovaných genů. Exprese SPL9 je větší na světle, 
zatímco ve tmě dochází k jeho inhibici činností DEWAX a degradaci jeho transkriptu pomoci 





4.1.7 Histonové modifikace 
Kromě jednotlivých transkripčních faktorů a jejich interakcí bylo popsáno několik 
kutikulárních mutantů, spojených s narušenou modifikací histonů: ubikvitinací, acetylací a 
metylací. Jako první byly popsány mutanty s narušenou funkcí ubikvitin ligázy HISTONE 
MONOUBIQUITINATION1 (HUB1) a jejího homologu HUB2 (Ménard et al., 2014). Aktivita 
těchto enzymů ovlivňuje expresi genů, kódujících enzymy biosyntézy kutinu a alkanové dráhy. 
Jsou pozitivními regulátory exprese LACS2, CYP86A2, HTH a CER1. Předpokládá se, že 
HUB1 a HUB2 tvoří heterotetramer a pro aktivaci příslušných genů je tedy nutná jejich 
spolupráce (Cao et al., 2008; Ménard et al., 2014). O tom svědčí fenotyp dvojitého mutanta: 
mutace obou těchto genů nemá, ve srovnání s hub1 a hub2, žádný aditivní účinek (Ménard et 
al., 2014).  
Druhá modifikace, popsaná Wang et al., 2018, je acetylace histonu H3 činností 
acetyltransferázy GENERAL CONTROL NON-REPRESSED PROTEIN5 (GCN5). Pomocí 
metody chromatinové imunoprecipitace bylo zjištěno, že GCN5 pozitivně reguluje expresi 
CER3, CER2-LIKE1 a CER1-LIKE1 – enzymů biosyntetické dráhy vosků. To se projevuje i 
na fenotypu: pro gcn5-2 je charakteristický lesklý fenotyp, spojený s cer mutanty. Kvantifikace 
složek epikutikulárních vosků rovněž ukázala, že taková rostlina postrádá deriváty alkanové 
dráhy (Wang et al., 2018). GCN5 se podílí na více procesech, např. na regulaci exprese 
homeotických genů WUSCHEL a AGAMOUS v květním meristému (Bertrand et al., 2003).   
Třetí modifikace, metylace, je spojená s regulací syntézy epikutikulárních vosků a imunitní 
odpovědí rostliny na patogeny (Lee et al., 2016). Dvě metyltransferázy, SET DOMAIN 
GROUP8 (SDG8) a SDG25, pozitivně regulují transkripci CER3. To naznačuje nejen význam 
metylace histonů pro regulaci syntézy vosků, ale i význam CER3 a alkanů pro imunitní 
odpověď.   
4.1.8 Posttranskripční regulace  
Je známo, že se při posttranskripční regulací vývoje kutikuly uplatňuje mechanismus cílené 
degradace mRNA exozómem. Exozóm je proteinový komplex z 10 podjednotek, obsahující 3′–
5′ exonukleázy, a je velice konzervován u eukaryotů (Mitchell et al., 1997). Byl popsán i u 
Arabidopsis (Chekanova et al., 2000). Exonukleáza CER7 je součástí tohoto komplexu u 
huseníčku a jeho činností dochází k degradaci mRNA transkriptu genu CER3, aktivního 
v biosyntetické dráze alkanů (Hooker et al., 2007; Zhao a Kunst, 2016). Pro tento proces jsou 




Yang et al., 2020b). Degradace transkriptu udržuje optimální hladinu CER3 (Zhao a Kunst, 
2016). Předpokládá se, že za podmínek, když nějaká ze složek, nezbytných pro fungování 
exozómů, není funkční, dochází ke tvorbě siRNA a posttranskripčnímu umlčení CER3. V 
takovém případě je hladina CER3 mnohem nižší než u rostlin divokého typu. Když však mutant 
cer7 neexprimuje geny, spojené s RNA interferencí, má fenotyp, podobný s rostlinami 
divokého typu (Lam et al., 2012, 2015). 
5 Závěr  
Je vidět, že znalosti o dynamických procesech vzniku kutikuly jsou velice fragmentární. Většina 
současných znalostí o těchto procesech se zakládá převážně na in vitro studiích nebo izolaci 
mutantních linií. Otázkou však je, jak se tyto izolované pokusy a poznatky spojují do celku: 
například, co se přesně děje mezi biosyntézou epikutikulárních vosků v ER a jejich sekrecí 
ABCG přenašeči na povrch buněčné stěny. Mnohem složitější je však cesta ke koherentnímu 
modelu biosyntézy kutinu. Neví se, kde se koná a jaká je její prostorová organizace. Běžným 
předpokladem je lokalizace v ER, ale velkou překážkou pro tento model je nedávný nález 
jednoho z biosyntetických enzymů v cytosolu a hypotéza cytosolické lokalizace biosyntézy 
monomerů kutinu. Musí na to navazovat i model intracelulárního transportu monomerů kutinu, 
kterým se relevantní literatura nezabývá. Zcela alternativní pohled na transport a polymerizaci 
kutinu nabízí hypotéza kutinzomů, ale jejím hlavním problémem v případě modelového 
organismu Arabidopsis thaliana je vazba na ontogenetické stadium rostliny – kutinzomy byly 
popsány jenom u embryí.  
Dalším významným a málo prostudovaným aspektem je závislost syntézy na 
ontogenetickém stadiu a kontextu, což naznačuje několik prací: exprese biosyntetického 
enzymu CYP77A4 pouze v embryích, role ABCG32 v rostoucích pletivech či význam 
přenašeče ABCG5 pro odpověď na hypoxický stres. V závislosti na různých situacích mohou 
být aktivní jiné enzymy a přenašeče. Závislosti syntézy kutikuly na kontextu odpovídá i její 
složitá transkripční regulace.  
Třetí důležitá otázka, která byla naznačená na začátku, se tyká spojení kutikuly a buněčné 
stěny. Postupně začíná být kutikula interpretovaná jako lipidická složka polysacharidové 
buněčné stěny, nikoliv jako od ní izolovaná entita. Tato intepretace nabízí jiný pohled nejen na 





Lze říct, že kutikula je velice složitá struktura, o které se ví mnohem méně, než se zdá na 
první pohled: čím dále pokračuje její výzkum, tím víc otázek pokládá. Procesy jejího vzniku 
jsou velice dynamické a proto složité, a pořád zbývá velké množství nevyřešených otázek, ke 
kterým je třeba se při zkoumání kutikuly obracet.  
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